
















starting with  its second cycle. We established  the age  in 68% of captured  individuals using  the skulling  technique.
Most  individuals of P. bonariensis were recorded with fully ossified skulls during their preformative molts, whereas















firman  lo reportado para otros taxa relacionados en  las zonas tropicales y constituyen una  importante herramienta

















ful  prerequisite  to  developing  accurate  and  consis‐
tent criteria to estimate the age and gender of most
species  inhabiting  temperate  regions  (Svensson
1992,  Pyle  1997a,  1997b). Unfortunately,  the  infor‐
mation available about molt strategies in Neotropical









been  studied,  such  as  its  duration,  extent,  and
sequence  of  plumages  (Pyle  et  al.  2004,  Ryder  &
Durães 2005, Ryder & Wolfe 2009; Wolfe et al. 2009a,
2009b;  Botero‐Delgadillo  et  al.  2012,  Gómez  et  al.






zone  birds  but  diffuse  for  tropical  or  subtropical
regions where breeding and fledging can occur across
calendar  years  (Wolfe  et  al.  2010,  Pyle  et  al.  2015,
Johnson & Wolfe 2018).
The  extent  of  the  skull  ossification  is  another
method for age determination (Pyle 1997b).  In  juve‐
nile  birds,  the  skull  bone  is  a  thin  and  transparent
layer,  but  as  the  ossification  progresses,  a  second




the species and  the  time of  the year  (Weisshaupt &
Vilches‐Morales 2010). For most migrant and resident
passerine species from temperate zones, the progress
of  skull ossification  is considered a  reliable criterion




cies  can  be  difficult  to  assess,  leading  to  errors  or
large proportions of uncertain cases.






and  distribution,  the  Neotropical  tanagers  present
different molting strategies that include the Complex
Basic Strategy  (CBS) and Complex Alternate Strategy




mative molt,  and  for most  genera,  the  existence of
prealternate molt  remains unknown.  Therefore,  the
objective of this study was to document the molt pat‐
terns, plumage  sequences  and  the  relationship bet‐
ween molt cycle‐based age categories, and skull ossi‐
fication  of  the  Blue‐and‐yellow  Tanager  (Pipraeidea
bonariensis). This  tanager  species  is  sexually dichro‐
matic and  is widely distributed  in South America.  In
Peru,  it  is  found  in  dry  montane  scrub  habitats
between  2000  and  4200  m  a.s.l.  along  the  Andes
(Schulenberg et al. 2010). Results presented here are




The  study was  carried out at  the Estación Biológica
Río  Santa  Eulalia  –  Centro  de  Ornitología  y  Biodi‐
versidad  (11.74406°S,  76.60875°W,  2300  m  a.s.l.),
located at the district of San Pedro de Casta, Province
of  Huarochirí,  department  of  Lima  in  the  western
Andes of Peru. The predominant habitat type is tropi‐
cal montane desert scrub intermixed with a mosaic of
agroscapes  (MINAM 2012). From  June 2012  to May
2015, 10 standard mist nets (12 m  in  length with 36
mm mesh) were used to capture birds. The nets were
opened  between  06:00  h  and  18:00  h  (EST)  during
two days per month, ensuring a monthly effort of 120
net‐hours  (Moreno‐Palacios  et  al.  2014).  All  birds
were marked with  a  uniquely  numbered  aluminum
leg band, processed and  released  following  interna‐
tional  standards  (NABC  2001).  Sex was  assessed by
plumage  coloration  and  the  presence  of  breeding
characters  (brood  patch  and  cloacal  protuberance)
following  Pyle  (1997b). Males  can  be  identified  by
their blue head, wings, and tail black with blue edg‐
ing,  olive  back,  and  yellow  underparts  and  rump;
females, for its part, are similar but with yellow‐ochre
underparts and  less  colorful overall  (Schulenberg et
al. 2010). Age was assessed, when possible, through
identification  of  molt  limits,  plumage  criteria,  and
extent  of  skull  ossification  (Mulvihill  &  Winstead
1997; Pyle  1997a,  1997b;  Froehlich  2003). Age was
categorized according  to the molt cycle‐based aging
system proposed by Wolfe et  al.  (2010),  refined by
Johnson et al. (2011) and based on the molt terminol‐











plete”  indicates  the  entire  replacement of  feathers;
“eccentric” refers to an almost complete replacement
with  retention of  inner primaries, outer secondaries
and  primary  coverts;  “general”  refers  to  a  partial
AGING AND MOLT IN THE BLUE‐AND‐YELLOW TANAGER
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replacement  that  prioritizes  feathers  from  leading
edge  (secondary  coverts,  alula,  less  frequently  ter‐
tials) over those of trailing edge of the wing (second‐
aries,  primaries  or  primary  coverts)  and  with  the
tertials replaced only if all coverts are molted; “proxi‐
mal”  is similar to the general pattern but tertials are
replaced with  retention of outer  secondary  coverts;
“inverted” refers to a partial replacement that priori‐
tizes feathers from trailing edge (tertials, secondaries,
and greater coverts) over  those  leading edge of  the
wing (median and lesser coverts); “limited” refers to a
partial  replacement  that only  affects  the  lesser  and
median coverts, and ‘‘reduced’ indicates only replace‐
ment  of  a  few  tertials  or  greater  coverts  near  the
body. Color descriptions follow recommendations by
Pyle  (1997b).  We  complemented  information




captured  in mist  nets.  Each  skull was  examined  by
parting  the head  feathers and,  if necessary, by wet‐
ting  them  slightly,  as  described  by  Svensson  (1992)
and Pyle (1997b). We quantified the amount of skull
pneumatization using the ossification key from Ralph
et  al.  (2012),  in  which  a  rating  of  zero  to  six  is
assigned  for  every  individual.  The  score  zero  is  for
birds  with  non‐ossified  skull  and  six  for  birds  with




In  total, 180  individuals of P. bonariensis were  cap‐
tured  during  5400  net‐hours  (3.3  ind./100  h).  Cap‐
tures  included  58  males,  56  females,  and  66
individuals of undetermined sex. Thirteen molt‐cycle‐
based  age  categories  were  recorded  for  captured








nile) molt  (FPJ) were  recorded  at  our  study  site  in
June.  Birds  in  this  age  class  are  recognized  by  the












ily  observed  among  young  tanagers  in  juvenile
plumage. Over time, the bluish edging is lost through
  Cycle 
  code1  FPJ  FCJ  FPF  FCF  FPA  FCA  FCU  SPB  DPB  DCB  DPA  DCA  DCU  UPU  UCU  UUU 
  Field 
  captures  2  6  25  30  0  1  5  4  22  36  0  0  7  9  28     5 
  Museum  
  specimens 





















   Captured birds 0  25  5 9 12 2 5 4  3 
 Museum 
















The  preformative  molt  (FPF)  followed  a  partial




FPF  included  most  body  feathers,  all  median  and
lesser coverts, and at least one (83% of individuals) to
all (17% of individuals) greater coverts. In addition, no
















coverts,  and  primary  coverts.  Replaced  greater
coverts in females resemble those of males, but in the
males, the greater coverts have a blue and pale yel‐
low  coloration  at  the  leading  edge  of  each  feather.
The FCF can also be characterized by retained rectri‐
ces, which are often tapered and worn. 
Only one male was  recorded  in March  in  its  first
alternate plumage (FCA) as consequence of a partial
replacement  following  the  inverted  wing‐molt  pat‐
tern.  The  bird  was  recognized  by  the  presence  of
three generations of feathers and two molt limits as a
consequence of  the preformative  and  first prealter‐
nate  molt,  respectively  (see  Pyle  1997a,  1997b).
Some body feathers from the head, breast, scapulars
and  the  innermost  greater  covert were  replaced by
brighter ones during first prealternate molt. This first‐
alternate  greater  covert  also  contrasted  with  the
retained (formative) greater coverts, being  less worn




to  September  at  our  study  site, was  complete  and
proceeded  in  typical  sequence.  Individuals undergo‐
ing their second prebasic molt (SPB) were recognized
by  their  retained  and worn  juvenile  flight  feathers,
which distinctly contrasted with those that had been
replaced  (second  basic);  the  latter  appeared  less
worn, brighter, and truncated. Definitive basic plum‐
age  (DCB),  recorded  from  July  to May,  is  obtained
after  the SPB. DCB  females have pale yellow under‐
parts  and  a  dark  yellow  rump, whereas DCB males
have bright yellow underparts and rump (Figure 2). In
addition,  all  flight  feathers  (especially  primary
coverts) and secondary coverts are well‐defined black
feathers  in males  and  slightly  less bright colored  in
females; both with a distal blue  leading edge, which
is not apparent on  juvenile primary coverts retained









25%  of  FPF  individuals  shown  fully  ossified  skulls
(Figure  3).  Banding  data  related  to  these  cases  of
early  skull  completion  (light  body  molt,  moderate
feather wear, and capture dates between November
and   January) may suggest that this could have hap‐
pened  late  in the FPF. Moreover, 78.1% of DCB  indi‐
viduals  had  completely  ossified  skulls  whereas  the
remaining  21.9%  retained  only  small  “windows”  in
the  skull  (4  ≤ Oss  ≤  5,  >  70%  of  the  skull  ossified)
(Figure 3). 
DISCUSSION
Our observations  suggest  that P. bonariensis,  in  the





its  second  cycle.  This  strategy  has  also  been  docu‐
mented  in 28.2% of  the North American passerines
studied  so  far,  especially  in  Neartic‐Neotropic
migrants (Wolfe & Pyle 2012), and less commonly for
Neotropical  resident  species  (Ryder & Wolfe  2009,
Wolfe & Pyle  2012,  Johnson & Wolfe 2018). More‐
over,  the  occurrence  of  this molt  strategy  is  often








documented  in  this  study  is  consistent  with  the
extent  of  this  molt  for  most  tanagers  and  other
Thraupidae species  in  the Neotropic  (Ryder & Wolfe
2009)  (Figure  4).  Tropical  birds molt most  of  their
body  feathers,  including  lesser  and median  coverts
and  a  variable  number  of  greater  coverts, whereas
flight feathers are retained (Ryder & Wolfe 2009, Bot‐





terns  are  also  influenced  by  other  factors  such  as










s9), which  suggests  the presence of a  first alternate





riensis may owe  in part  to  the  similar brightness of
formative  feathers  and  those  obtained  after  subse‐
quent basic molts, which hampered  the  recognition
of replaced feathers from a prealternate molt, in cap‐
tured  individuals  and  the  fading  of  plumage  color‐
ation  in museum  specimens.  To  this  can  be  added
that  the  extent  of  the  prealternate molt may  vary
from absent  to  limited  (Pyle 1997a, 1997b) and  this
case  of  partial  replacement  may  represent  and
unusual  extensive  pattern. We  suggest  that  it may
involve  replacement  of  body  feathers  but  no  wing
feathers, and first‐cycle males may have more exten‐
sive prealternate molts than other age‐sex groups, as
has  been  observed  in  some  temperate  passerines
(Pyle 1997a, 1997b).
Previous  studies  of  temperate  zone  species  of
North America (Pyle 1997b, Guallar et al. 2009)  indi‐
cate the presence of prealternate molts that are com‐
monly  found  in  many  species  of  Tyrannidae  and
Parulidae,  whereas  in  Central  and  South  America,
prealternate molt is found in the families Tyrannidae,
Tityridae,  Emberizidae,  and  Thraupidae  (Ryder  &
Wolfe  2009, Wolfe  et  al.  2010, Gómez  et  al.  2012,
Hernández 2012, Moreno‐Palacios et al. 2017, John‐






subspecies  Country of study  Author  Preformative molt  Prealternate molt 
Cyanerpes spp.   El Salvador  Dickey & Van Rosen (1838)  Complete  Partial 
Tiaris olivaceus   Cuba  Pyle et al. (2004)  Partial  Partial 
Phonipara canora  Cuba  Pyle et al. (2004)  Partial  Partial 
Ramphocelus bresilius   Brazil  Mallet‐Rodrigues (2005)  Complete  Unknown 
Tachyphonus spp.  Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Partial  Unknown 
Ramphocelus nigrogularis  Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Incomplete  Unknown 
Ramphocelus passerini  Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Incomplete  Unknown 
Dacnis spp.   Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Partial  Unknown 
Anisognathus spp.   Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Complete  Unknown 
Buthraupis spp.   Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Complete  Unknown 
Tangara spp.  Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Partial  Unknown 
Thraupis spp.   Costa Rica & Ecuador  Ryder & Wolfe (2009)  Partial  Partial 
Sporophila funerea  Costa Rica  Wolfe et al. (2009a)  Partial  Absent 
Sporophila corvina  Costa Rica  Wolfe et al. (2009a)  Incomplete‐Complete  Limited? 
Thraupis episcopus  Costa Rica  Wolfe et al. (2009a)  Partial  Absent 
Diglossa albilatera   Colombia  Botero‐Delgadillo et al. (2012)  Partial  Absent 
Diglossa sittoides   Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Volatinia jacarina  Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Tachyphonus rufus   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Tachyphonus luctuosus  Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Eucometis penicillata   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial/Incomplete  Absent 
Cyanerpes caeruleus   Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Tersina viridis   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Sporophila angolensis   Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Sporophila nigricollis  Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Saltator maximus  Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Saltator striatipectus  Colombia  Gómez et al. (2012)  Incomplete  Absent 
Thlypopsis fulviceps  Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Coereba flaveola  Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Tiaris obscurus  Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial‐Incomplete  Absent 
Tangara cyanoptera   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Tangara heinei  Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial‐Incomplete  Absent 
Tangara gyrola   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial/Incomplete  Absent 
Thraupis episcopus   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Thraupis palmarum   Colombia  Gómez et al. (2012)  Partial  Absent 
Tangara vitriolina  Colombia  Hernández (2012)  Partial  Limited/Partial 
Tangara arthus   Colombia  Hernández (2012)  Partial  Absent 
Sicalis luteola   Chile  Pyle et al. (2015)  Incomplete  Partial 
Phrygilus grayi  Chile  Pyle et al. (2015)  Partial  Limited/Partial 
Phrygilus fruticeti   Chile  Pyle et al. (2015)  Partial/Incomplete  Absent 
Phrygilus alaudinus  Chile  Pyle et al. (2015)  Partial/Incomplete  Limited 
Diuca diuca   Chile  Pyle et al. (2015)  Partial/Incomplete  Limited? 
Volatinia jacarina  Colombia  Moreno‐Palacios et al. (2017)  Complete  Partial 
Sporophila intermedia  Colombia  Moreno‐Palacios et al. (2017)  Complete  Partial 
Chlorophanes spiza spiza  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Incomplete  Absent 




cies  studied  in  the  tropics  (Dickey  &  van  Rossem
1938, Ryder & Wolfe 2009, Wolfe et al. 2009b, Pyle et
al. 2015, Moreno‐Palacios et al. 2017) (Table 3). The
presence  of  prealternate molts  in  tropical  resident
species  has  been  suggested  to  be  due  prolonged
exposure to UV  light, and appears to be common  in




feathers  as  consequence  of  prealternate molts may
cause changes on feather pigmentation, which might
play  an  important  role  as  a  sexual  ornament  used
for mate selection (Searcy & Nowicki 2005, Moreno‐
Palacios  et  al.  2017). However, more  information  is
needed to confirm the presence of a first prealternate
molt for P. bonariensis and to document the presence
or  absence  of  prealternate molts  in  other  resident
species in the Neotropic (Guallar et al. 2016).
There  are  other  approaches  used  to  determine
the age of passerines, such as determining the degree
of  skull  ossification,  a  procedure  widely  used  on
birds worldwide. This criterion becomes a useful tool
when the rate and the extent to which the cranium of
each  species  ossifies  in  relation  to maturation  and
plumage stage are known (Pyle 1997b). We observed
that  individuals  of  P.  bonariensis  could  complete
the  ossification  process  in  the  preformative  molt
(Figures 3, 4). This result corroborates what has been
suggested for other tanagers in the Neotropics, which












ing, and  the establishment of aging criteria  in  the P.




banders  working  in  the  Neotropic  to  publish  their
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Genus, species, or subspecies  Country of study  Author  Preformative molt  Prealternate molt 
Volatinia jacarina jacarina  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Partial 
Tachyphonus cristatus 
cristatellus   Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Absent 
Tachyphonus surinamus 
surinamus  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Absent 
Ramphocelus carbo carbo  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Absent 
Lanio fulvus fulvus  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Partial 
Cyanerpes caeruleus 
microrynchus  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete?  Limited?/Partial? 
Sporophila castaneiventris  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete?  Partial 
Sporophila angolensis torrida  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Limited?/Partial 
Saltator grossus grossus  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Partial  Absent 
Saltator maximus maximus  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Partial  Absent 
Coereba flaveola minima  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Absent 
Tangara gyrola gyrola  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Partial?/Incomplete  Absent 
Thraupis episcopus  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Complete  Partial? 
Ixothraupis varia  Brazil  Johnson & Wolfe (2018)  Partial?  Unknown 
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